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Candel-Pérez, D., Lucas-Borja, M.E., Linares, J.C. (2012). Predicciones del crecimiento en poblaciones de pino laricio (Pinus nigra Arn.
ssp. salzmannii) bajo diferentes escenarios futuros de cambio climático. Ecosistemas 21(3):41-49. Doi.: 10.7818/ECOS.2012.21-3.06
La disminuci￳n de las precipitaciones y el incremento de la temperatura registrados en las ￺ltimas décadas, junto con el aumento de la probabilidad
de ocurrencia de eventos extremos de sequ￭a, hacen muy probable una mayor vulnerabilidad de las poblaciones forestales mediterr￡neas. Sin
embargo, el impacto de los diferentes escenarios clim￡ticos previstos para el futuro sobre el crecimiento de las especies forestales ha sido poco
desarrollado.Analizamos el patr￳n de crecimiento del pino laricio (Pinus nigraArn. ssp salzmannii) a lo largo de un gradiente altitudinal en la Serran￭a
de Cuenca (este de la Pen￭nsula Ibérica). Estos datos, expresados como incremento de ￡rea basal, se usaron para ajustar modelos lineales mixtos
de clima-crecimiento. A partir de estos modelos se realiz￳ una predicci￳n del crecimiento de los individuos en el futuro, usando como variables in-
dependientes los modelos de cambio clim￡tico CGCM2 y ECHAM4 y los escenarios de emisiones A2 y B2 del IPCC, disponibles a escala regional
para el ￡rea de estudio. Hipotetizamos que las poblaciones situadas a menor altitud tendr￡n una menor tasa de crecimiento medio y ser￡n las m￡s
vulnerables al aumento de la aridez clim￡tica. Los datos clim￡ticos locales y regionales registrados durante el siglo XX, as￭ como los modelos de
clima futuro considerados (2011-2070), coinciden en mostrar una tendencia de calentamiento y un aumento de los episodios de sequ￭a extrema. En
las poblaciones de P. nigra situadas a menor altitud la tasa de crecimiento medio no fue inferior pero las correlaciones entre temperatura y crecimiento
fueron siempre negativas y por tanto, los modelos predicen para estas poblaciones una dr￡stica reducci￳n del crecimiento y su virtual desaparici￳n.
Sin embargo, las poblaciones m￡s envejecidas y las situadas en su l￭mite superior altitudinal mostraron predicciones similares o ligeramente inferiores
al crecimiento actual, a pesar de mostrar la menor tasa de crecimiento medio. Las muestras procedentes del centro del rango altitudinal mostraron
tendencias positivas de crecimiento, ofreciendo una correlaci￳n positiva con las temperaturas de invierno y oto￱o. Los resultados permiten concluir
que los efectos del cambio clim￡tico sobre P. nigra ser￡n probablemente heterogéneos, existiendo poblaciones con alto riesgo de declive, poblaciones
que aumentar￭an su crecimiento potencial en el futuro y poblaciones que podr￭an persistir de forma similar a la actualidad.
Palabras clave: CGCM2, ECHAM4, incremento de ￡rea basal, sequ￭a, modelos clim￡ticos, vulnerabilidad
Candel-Pérez, D., Lucas-Borja, M.E., Linares, J.C. (2012). Forecasting black pine (Pinus nigra Arn. ssp. salzmannii) growth trends under
contrasting future climate change scenarios. Ecosistemas 21(3):41-49. Doi.: Doi.: 10.7818/ECOS.2012.21-3.06
Current decreasing precipitation and increasing temperatures, together with the growing likelihood of extreme drought events, may heighten the vul-
nerability of several tree populations in the Mediterranean. However, the effects of expected climate change on tree growth are poorly understood.
We analysed growth pattern in black pine (Pinus nigra) across an altitudinal gradient in the Cuenca Mountain Range (central-eastern Spain). Data
on the increment of tree basal area were used to fit climate-growth models. Then, we forecasted future tree growth using as predictors the climate
data from CGCM2 and ECHAM4 models, and the IPCC emission scenarios A2 and B2, at a regional scale. We hypothesized that the populations
showing the lowest mean growth rates are the most vulnerable to impending climate change. Local climatic data spanning the 20th century, as well
as the future (2011-2070) climate projections, yielded a warming trend and increasing extreme drought events. Low-elevation P. nigra stands did not
yield the lowest growth rate but showed negative correlations among temperature and climate, and therefore, growth models forecasted growth
decline and virtual extinction of these populations. Nonetheless, old-growth and higher-elevation stands yielded steady and slightly declining growth
predictions, despite they showed very low mean growth rates. Core populations showed positive growth trends related to positive correlations with
winter and autumn temperatures. Our results allow to expect contrasting climate change effects on P. nigra, where some populations are likely to de-
cline, others populations might improve their potential growth, and some old-growth stands could endure long-term persistence in a similar manner
as they currently do.
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Introducción
Las observaciones clim￡ticas realizadas a escala global indi-
can una tendencia general hacia el calentamiento terrestre (IPCC
2007), sin embargo existe un alto grado de incertidumbre acerca
de la respuesta que ofrecer￡n las diferentes especies frente a los
escenarios clim￡ticos previstos para el futuro (Allen et al. 2010).
Aunque algunos estudios han investigado los posibles efectos
del aumento de la aridez clim￡tica en la din￡mica de los bosques
sensibles a la sequ￭a (Lloret 2012; Mart￭nez-Vilalta et al. 2012;S￡nchez-Salguero et al. 2012a), existen pocos estudios que mo-
delen las tendencias esperables a largo plazo en el crecimiento de
especies arb￳reas bajo tales condiciones (Sabaté et al. 2002; Pe-
￱uelas et al. 2010; Mart￭n Benito et al. 2011). Los efectos clim￡ticos
en el crecimiento del ￡rbol probablemente depender￡n de los cam-
bios espec￭ficos en las condiciones clim￡ticas y de la sensibilidad
de cada especie y su capacidad adaptativa para hacer frente a las
nuevas condiciones (Felic￭simo et al. 2012).
Los modelos clim￡ticos a escala regional predicen para la
cuenca mediterr￡nea un incremento de temperatura y un aumento
en los eventos extremos de precipitaci￳n (Sumner et al. 2003;
IPCC, 2007). De hecho, los sistemas monta￱osos de la cuenca
mediterr￡nea pueden verse sometidos a incrementos de tempe-
ratura un poco m￡s altos en comparaci￳n con las regiones circun-
dantes (IPCC 2000, 2007), aumentando as￭ la vulnerabilidad al
cambio clim￡tico de los bosques de zonas monta￱osas medite-
rr￡neas (De Luis et al. 2007; Linares y T￭scar 2010, 2011; Mart￭n-
Benito et al. 2010, 2011; S￡nchez-Salguero et al. 2012b; Mat￭as
2012).
Sin embargo, estas proyecciones clim￡ticas no han sido con-
trastadas con las relaciones crecimiento-clima que han mostrado
los ￡rboles en las ultimas décadas, lo cual podr￭a mejorar nuestro
conocimiento sobre las tendencias esperables en el crecimiento de
los individuos bajo diferente escenarios clim￡ticos futuros. En este
sentido, aunque los eventos extremos, como las sequ￭as prolonga-
das, podr￭an tener consecuencias mucho m￡s dr￡sticas en el cre-
cimiento de los ￡rboles y su supervivencia que las que provocar￭an
cambios graduales en las condiciones clim￡ticas medias (Loustau
et al. 2005), el modelado de las tendencias m￡s probables puede
proporcionar una valiosa informaci￳n, relacionada a su vez con las
tendencias en la productividad y la composici￳n de especies (Mar-
t￭nez-Vilalta et al. 2008; Allen et al. 2010).
Diferentes investigadores han encontrado correlaciones tanto
positivas como negativas entre el crecimiento secundario y el au-
mento de la temperatura (Briffa et al. 1998; Boisvenue y Running
2006; Adams et al. 2009). Estos resultados contradictorios sugie-
ren que los escenarios clim￡ticos previstos para el futuro podr￭an
beneficiar a algunas poblaciones o especies forestales y a la vez
inducir el declive de otras. Aunque no parece probable que el au-
mento de temperatura tenga un efecto positivo a escala regional
en los bosques mediterr￡neos, donde puede ser m￡s importante
el comportamiento de las precipitaciones que el de la temperatura,
resulta l￳gico pensar que la respuesta de las diferentes poblacio-
nes ser￡ heterogénea (Linares y T￭scar 2011; Felic￭simo 2011,
2012).
Una cuantificaci￳n de las respuestas del crecimiento radial al
clima, usando datos clim￡ticos y de crecimiento actuales y del pa-
sado, y su proyecci￳n usando datos clim￡ticos predichos para el
futuro podr￭a mejorar la comprensi￳n de los mecanismos que mo-
dulan el crecimiento y la persistencia de las con￭feras en zonas
de monta￱a mediterr￡neas bajo diferentes escenarios de cambio
clim￡tico (Linares y T￭scar 2010; G￳mez-Aparicio et al. 2011; S￡n-
chez-Salguero et al. 2012c). En este trabajo hipotetizamos que
las poblaciones situadas a menor altitud tendr￡n una menor tasa
de crecimiento medio y ser￡n las m￡s vulnerables al aumento de
la aridez clim￡tica (ver por ejemplo Mart￭nez-Vilalta et al. 2008).
Para testar esta hip￳tesis se ha analizado la variabilidad del cre-
cimiento radial y las relaciones entre clima y crecimiento de dife-
rentes poblaciones de Pinus nigra Arn. ssp salzmannii a lo largo
de un gradiente altitudinal. Nuestros objetivos espec￭ficos son: (i)
modelar la relaci￳n clima-crecimiento de una especie forestal (P.
nigra) ampliamente distribuida en la Serran￭a de Cuenca (centro-
este de la Pen￭nsula Ibérica), y (ii) usar dichos modelos para pre-
decir  las  tendencias  en  el  crecimiento  futuras,  usando  como
variables independientes los modelos de cambio clim￡tico y los
escenarios de emisiones disponibles a escala regional para el
￡rea de estudio.
Material y Métodos
Especies y zonas de estudio
El estudio se llev￳ a cabo en la Serran￭a de Cuenca, la cual
forma parte de Sistema Ibérico Meridional, situ￡ndose entre las pro-
vincias de Cuenca y Teruel (zona centro-oriental de Espa￱a; Fig.1).
En esta zona la especie P. nigra se distribuye naturalmente entre
los 1000 y 1700 m y domina la composici￳n forestal, formando
masas pr￡cticamente puras a lo largo de este rango altitudinal, aun-
que también puede formar masas mixtas con otras con￭feras (P. pi-
naster o P. halepensis en las zonas de menor altitud y P. sylvestris
en las zonas de mayor altitud, Juniperus thurifera en zonas margi-
nales, etc.) o frondosas (Quercus ilex, Q. faginea, etc.). En los ex-
tremos (tanto inferior como superior) del gradiente altitudinal, P.
nigra aparece como poblaciones relictas o aisladas que est￡n frag-
mentadas en peque￱as masas (Lucas-Borja et al. 2010a, 2010b).
En las poblaciones de P. nigra estudiadas los suelos son calc￡reos
y generalmente poco profundos (Soil Survey Staff 1999), abar-
cando desde leptosoles rendz￭nicos a xerorthent t￭picos (Lucas-
Borja et al. 2011).
Se seleccionaron cuatro zonas de muestreo para recoger un
gradiente altitudinal que reflejase el rango de distribuci￳n de P. nigra
en la Serran￭a de Cuenca. Para ello se consultaron datos bibliogr￡-
ficos (Lucas-Borja et al. 2010b, 2011) y se realizaron varias pros-
pecciones de campo. Las zonas finalmente seleccionadas (de
menor a mayor altitud) fueron: “Arcas del Villar” (AR), “Los Palan-
cares” (PA), “Las Majadas” (MA) y “Tragacete” (TA). Este conjunto
de poblaciones se extiende desde 1100 hasta 1641 m (Tabla 1).
Todas las masas seleccionadas proceden de regeneraci￳n natural
y han sido tradicionalmente gestionadas por el método de tramos
peri￳dicos permanentes, con cortas de regeneraci￳n por aclareo
sucesivo uniforme, turnos de 100 a 125 a￱os y per￭odos de rege-
neraci￳n de 20-25 a￱os (Fig. 2). La poblaci￳n situada a menor al-
titud  (AR)  presenta  algunas  masas  mixtas  de  P.  nigra con  P.
pinaster; las dos zonas situadas en la parte central del gradiente
(PA y MA) constituyen masas puras de P. nigra; finalmente, la po-
blaci￳n situada a mayor altitud (TA) presenta poblaciones de P.
nigra mezcladas con P. sylvestris.
Muestreo y métodos dendrocronológicos
En cada una de las zonas de estudio, se establecieron dos sub-
parcelas de 0.13 ha y ubicadas a 1 km de distancia. Ninguna de
las zonas seleccionadas mostraba evidencias de perturbaciones
intensas tales como incendios forestales o tormentas, aunque en
todas ellas se encontraron tocones procedentes de cortas previas.
Para  la  cuantificaci￳n  del  crecimiento  secundario,  durante  los
meses de octubre y noviembre de 2010, se extrajeron testigos del
Ecosistemas 21(3):41-49
42
Figura 1. Distribución europea y norteafricana de la especie Pinus nigra y
área de estudio en la Serranía de Cuenca (zona centro-oriental de España).43
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Figura 2. Imágenes de las cuatro zonas de estudio seleccionadas dentro del área de distribución de P. nigra en la Serranía de Cuenca: de menor a mayor
altitud, "Arcas del Villar" (AR), "Los Palancares" (PA), "Las Majadas" (MA) y "Tragacete" (TA).
POBLACIÓN AR PA MA TA
Latitud (Norte) 39ﾺ 54' 24 40ﾺ 00' 36 40ﾺ 15' 21 40ﾺ 20' 32
Longitud (Oeste) 2ﾺ 03' 57 1ﾺ 57' 36 1ﾺ 56' 53 1ﾺ 47' 22
Altitud (metros s.n.m.) 1100 1186 1465 1641
Pendiente % 3 0.5 6.5 8.4
Orientaci￳n SO llano S SE
Temperatura media anual 1970-2011 (ﾺC) 10.9 10.4 9.1 7.5
Precipitaci￳n total anual 1970-2011 (ﾺC) 735 818 1004 1258
Densidad media (￡rboles ha-1) 421 955 756 863
￁rea basal (m2 ha-1) 48 75 35 37
Di￡metro medio a 1.3 m de la base de los ￡rboles incluidos en la parcela (cm) 29 22 14 22
Altura media de los ￡rboles incluidos en la parcela (m) 11 16 13 10.5
Di￡metro medio a 1.3 m de la base de los ￡rboles de los que se extraen tetigos (cm) 49 56 58 47
Edad media de los ￡rboles de los que se extraen testigos (a￱os a la altura del testigo) 125 157 295 157
Tabla 1. Características generales de las poblaciones de Pinus nigra estudiadas en la Serranía de Cuenca (España).tronco de 40 ￡rboles (10 ￡rboles dominantes en cada zona de es-
tudio; 5 por sub-parcela). Se extrajeron dos o tres testigos por ￡rbol
a 1.3 metros de la base con barrena de Pressler, en direcciones
opuestas y perpendiculares a la m￡xima pendiente del terreno (Fritts
1976) para evitar la presencia de madera de reacci￳n. Se evitaron
los ￡rboles con crecimiento asimétrico y tronco no circular.
Los testigos se lijaron y se dataron visualmente mediante el re-
conocimiento de anillos caracter￭sticos. La anchura de los anillos
se midi￳ con una precisi￳n de 0.001 mm por medio de un estereo-
microscopio acoplado a un dispositivo LINTABTM 5 RINNTECHﾮ co-
nectado a un ordenador. La calidad de la dataci￳n cruzada se
comprob￳ utilizando el programa COFECHA (Holmes 1983). Los
datos de anchura de los anillos se expresaron como incremento de
￡rea basal (IAB) por ser una variable m￡s representativa de la can-
tidad de carbono destinado por el ￡rbol al crecimiento secundario
(Loustau et al. 2005).
Datos climáticos
Clima reciente
La informaci￳n clim￡tica b￡sica (valores de temperatura media
mensual y precipitaci￳n total mensual) ha sido obtenida de la base
de datos clim￡ticos de alta resoluci￳n CRU (Climatic Research Unit,
http://www.cru.uea.ac.uk/es) y de la Agencia Estatal de Meteorolog￭a
(http://www.aemet.es/es/serviciosclimaticos/cambio_climat/datos_nu
mericos). Hemos usado una ￺nica base de datos regional que com-
prende el periodo 1901-2009 (obtenido de la base de datos CRU) y
al que se ha a￱adido, mediante correlaci￳n con los datos de la Agen-
cia Estatal de Meteorolog￭a, los valores observados en 2010. Los
datos fueron luego promediados a escala estacional (invierno: di-
ciembre, enero y febrero; primavera: marzo, abril y mayo; verano:
junio, julio y agosto; oto￱o: septiembre, octubre y noviembre) y nor-
malizados (restando a cada valor la media del periodo 1960-1990 y
dividiendo por la desviaci￳n est￡ndar de ese mismo periodo) para
dar a todas las variables el mismo peso relativo en los modelos de
regresi￳n, independientemente de su valor medio bruto.
Modelos de clima futuro
En este trabajo hemos usado las proyecciones clim￡ticas rea-
lizadas con los modelos globales CGCM2 (Coupled Global Climate
Model) elaborado por el Canadian Centre for Climate Modelling and
Analysis y ECHAM4 (Atmospheric General Circulation Model) ela-
borado por el Max-Planck Institut f￼r Meteorologie. Las proyeccio-
nes regionalizadas derivadas de estos modelos globales CGCM2
y ECHAM4 fueron realizadas por la Agencia Estatal de Meteorolo-
g￭a (ver detalles en Brunet et al. 2009; Felic￭simo 2011; Felic￭simo
et al. 2012). Para cada proyecci￳n o modelo se han considerado
los escenarios de emisiones de gases de efecto invernadero A2 y
B2 del IPCC (IPCC 2000), resultando por tanto cuatro series clim￡-
ticas  futuras  distintas:  CGCM2A2,  CGCM2B2,  ECHAM4A2  y
ECHAM4B2. Dada la incertidumbre asociada a las proyecciones
de clima futuro, hemos limitado el horizonte temporal al periodo
2011-2070 con el fin de evitar predicciones muy distantes en el
tiempo, donde el efecto de factores inherentes a la biolog￭a de los
individuos, tales como la edad, o la probabilidad de ocurrencia de
eventos estoc￡sticos, resulta poco predecible.
Análisis estadístico
Los datos de crecimiento (incremento de ￡rea basal) de cada
individuo y la serie clim￡tica regional (datos estacionales de tem-
peratura y precipitaci￳n normalizados) para el periodo 1960-2010
fueron utilizados para construir un modelo de crecimiento-clima en
Pinus nigra. El rango temporal se limit￳ a periodo posterior a 1960
para asegurar que todos los individuos muestreados han superado
la fase juvenil de crecimiento. Se utilizaron modelos lineales mixtos
para analizar el efecto de las variables clim￡ticas sobre el creci-
miento, incluyendo las variables clim￡ticas como factores fijos y
cada individuo como un factor aleatorio (sobre el que se realizan
medidas repetidas del crecimiento a lo largo del tiempo); el efecto
del di￡metro del ￡rbol fue testado también, incluyéndolo como fac-
tor aleatorio en lugar de la referencia del ￡rbol. La selecci￳n de va-
riables clim￡ticas incluidas en el modelo y de la estructura del factor
aleatorio (￡rbol ￳ di￡metro) se realiz￳ de forma manual mediante
una regresi￳n por pasos hacia atr￡s (incluyendo todas las variables
y reduciendo progresivamente las menos significativas) hasta mi-
nimizar el valor de AIC (criterio de informaci￳n de Akaike; Burnham
y Anderson 2002).
La estructura de auto-correlaci￳n temporal de primer orden de
los datos fue modelada a partir de los residuos no clim￡ticos (dife-
rencia entre los valores de IAB medidos en cada individuo para
cada a￱o y los valores de IAB predichos por el modelo para ese in-
dividuo ese mismo a￱o). Para ello se correlacionaron los residuos
no clim￡ticos del individuo j en el a￱o i (IABji) y los valores de cre-
cimiento del a￱o previo IABj(i-1). De esta forma, parte de la varianza
no explicada por las variables clim￡ticas queda recogida por la es-
tructura de auto-correlaci￳n temporal de los datos y ésta es también
aplicada a los datos de crecimiento futuro, puesto que el creci-
miento predicho por el modelo en el a￱o previo es conocida, por
ejemplo, el valor de crecimiento observado en 2010 supone el pri-
mer valor de crecimiento previo introducido en la predicci￳n futura
de 2011; el valor predicho (ya no observado) para 2011 es introdu-
cido como valor previo para generar la predicci￳n del a￱o 2012, y
as￭ sucesivamente.
El mismo procedimiento se llev￳ a cabo con la edad de los in-
dividuos, de modo que en caso de obtenerse un efecto significativo
de la edad sobre el crecimiento, una vez que el efecto del clima ha
sido eliminado (modelado), éste puede incluirse y proyectarse
igualmente a los datos de crecimiento futuro, puesto que la edad
de los individuos en cada a￱o es f￡cilmente estimada sumando uno
al valor de edad del ￡rbol en el a￱o previo, por ejemplo, el valor de
edad (medido mediante dendrocronolog￭a) en la fecha de muestreo
(2010) m￡s uno es el valor de edad del individuo en la predicci￳n
de 2011; el valor de edad en 2011 m￡s uno ser￡ introducido como
edad en la predicci￳n del a￱o 2012, y as￭ sucesivamente.
Resultados
Los datos clim￡ticos regionales muestran un incremento de la
temperatura de invierno de aproximadamente 1.4 ﾺC para el periodo
1901-2000; los modelos clim￡ticos considerados predicen un incre-
mento de entre 2.3 ﾺC (ECHAM4A2) y 1.0 ﾺC (CGCM2B2) para el
periodo 2010-2070, pasando la temperatura media de invierno de
4.9ﾺC para el periodo 1901-2000 a un valor de entre 6.5 ﾺC y 7 ﾺC
para el periodo 2010-2070 (Fig. 3a). La temperatura de primavera
no mostr￳ una tendencia significativa durante el periodo 1901-2000,
sin embargo, los modelos clim￡ticos considerados predicen un in-
cremento de entre 2.4 ﾺC (ECHAM4A2) y 1.0 ﾺC (CGCM2B2) para
el periodo 2010-2070, pasando la temperatura media de primavera
de 11.2ﾺC para el periodo 1901-2000 a un valor de entre 13.6 ﾺC y
11.9ﾺC en el periodo 2010-2070. La temperatura de verano tampoco
muestra una tendencia significativa durante el periodo 1901-2000;
en este caso los modelos clim￡ticos considerados predicen un in-
cremento de entre 3.9 ﾺC (CGCM2A2) y 2.4 ﾺC (CGCM2B2) para el
periodo 2010-2070, pasando la temperatura media de verano de
18.7 ﾺC para el periodo 1901-2000 a un valor de entre 21.8 ﾺC y 21.3
ﾺC en el periodo 2010-2070. La temperatura de oto￱o se increment￳
aproximadamente 1.5 ﾺC durante el periodo 1901-2000, mientras
que los modelos clim￡ticos predicen un incremento de entre 3.4 ﾺC
(ECHAM4A2) y 1.3 ﾺC (CGCM2B2) para el periodo 2010-2070, pa-
sando la temperatura media de oto￱o de 9ﾺC en el siglo XX a un
valor de entre 10.8 ﾺC -11.6ﾺC en el periodo 2010-2070. Las tenden-
cias arriba descritas suponen en promedio un aumento de la tem-
peratura  media  anual  de  entre  2.9  ﾺC  (ECHAM4A2)  y  1.4  ﾺC
(CGCM2B2) para el periodo 2010-2070, pasando la temperatura
media anual de 11.1ﾺC para el periodo 1901-2000 a un valor de
entre 12.7 ﾺC y 13.3 ﾺC en el periodo 2010-2070 (Fig. 3a)
En el caso de la precipitaci￳n, los datos clim￡ticos regionales
muestran un ligero descenso, de aproximadamente 55 mm en la
precipitaci￳n total anual para el periodo 1901-2000. Sin embargo
los modelos clim￡ticos considerados muestran una notable varia-
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44bilidad en las predicciones. En general, los modelos ECHAM4 pre-
dicen descensos en las precipitaciones (entre 20 mm y 30 mm para
la precipitaci￳n total anual durante el periodo 2010-2070), especial-
mente notables en primavera (Fig. 3b). Por el contrario, los mode-
los del grupo CGCM2 predicen tanto tendencias positivas (por
ejemplo en la precipitaci￳n de primavera en el modelo CGCM2B2)
como  negativas  (precipitaci￳n  de  primavera  en  el  modelo
CGCM2A2). En general todos los modelos predicen un aumento el
la frecuencia y la magnitud de los eventos extremos (Fig. 3b). La
precipitaci￳n total anual podr￭a oscilar entre 570 (ECHAM4) y los
750 mm (CGCM2) en el periodo 2010-2070, mientras que la media
en el siglo XX fue de unos 650 mm (Fig. 3b).
Los modelos de crecimiento-clima explicaron entre un 18.5 % y
un 65 % de varianza, mientras que la estructura de auto-correlaci￳n
temporal de los datos explic￳ entre un 3.9 % y un 13.3 % (Tabla 2);
la edad no fue significativa en ninguna poblaci￳n. Los individuos si-
tuados en los extremos del gradiente altitudinal (AR a menor altitud,
TA en el l￭mite altitudinal superior) mostraron correlaciones negativas
con la temperatura del oto￱o previo al a￱o de crecimiento. La tem-
peratura de invierno mostr￳ una correlaci￳n negativa con el creci-
miento en los individuos situados a menor altitud, mientras que dicha
correlaci￳n fue positiva en las poblaciones PA y TA. La temperatura
de verano fue significativa en todas las poblaciones, mostrando en
todos los casos una correlaci￳n negativa con el crecimiento, mayor
a menor altitud (Tabla 2). La precipitaci￳n de oto￱o mostr￳ una co-
rrelaci￳n positiva con el crecimiento en las poblaciones AR y MA;
mientras que en la poblaci￳n PA este efecto se obtuvo para la pre-
cipitaci￳n de invierno y verano; la poblaci￳n situada a mayor altitud
(TA) s￳lo mostr￳ correlaciones significativas con la temperatura. En
conjunto (sumando los efectos de las variables clim￡ticas y la es-
tructura de auto-correlaci￳n) los modelos de crecimiento explicaron
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Figura 3. Valores regionales de temperatura media (a) y precipitación total (b) registrados en el área de estudio para el periodo 1901-2010 y predichos
por los modelos climáticos para el periodo 2011-2070; la línea vertical indica la transición entre valores observados y predichos.
Figura 4. Correlación entre los valores observados y predichos por los mo-
delos de crecimiento sumando los efectos de las variables climáticas y la
estructura de auto-correlación. Para cada parcela se indica el porcentaje
de varianza explicado por el modelo (ver también la Tabla 2).Ecosistemas 21(3):41-49
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Figura 5. Correlación entre los valores de crecimiento del año previo, auto-correlación de primer orden; (a), la edad de los individuos (b) y los residuos
(diferencia entre los valores observados y predichos) de los modelos de crecimiento sumando los efectos de las variables climáticas y la estructura de
auto-correlación.
Tabla 2. Estadísticos de las variables climáticas incluidas en los modelos lineales mixtos utilizados para ajustar y predecir el crecimiento secundario en
cuatro poblaciones de Pinus nigra (AR, PA, MA, y TA, ver también la Tabla 1). La auto-correlación de primer orden ha sido incluida en el modelo usando
como factor el crecimiento (incremento de área basal) en el año previo, ajustado sobre los residuos no climáticos. El mismo procedimiento se usa para
incluir en el modelo el efecto de la edad del árbol; ns indica que la variable no es estadísticamente significativa.
Población Variables climáticas 
incluidas en el modelo
Valor del coeficiente 
de regresión
Error estándar Peso relativo de la 
variable en el modelo (%)
Varianza explicada 
(%)
AR
T oto￱o previo -0.55 0.52 13.23 5.07
T invierno -0.33 0.16 7.95 3.05
T verano -1.83 0.24 44.13 16.91
P oto￱o 0.73 0.21 17.68 6.78
Auto-correlaci￳n primer orden 0.25 0.02 17.02 6.52
Edad ns ns ns ns
Total 100 38.33
PA
T invierno 1.36 0.14 15.29 10.59
T primavera -1.13 0.37 12.67 8.77
T verano -1.18 0.24 13.30 9.21
T oto￱o 2.62 0.51 29.43 20.38
P invierno 0.80 0.17 9.03 6.25
P verano 0.50 0.17 5.63 3.90
Auto-correlaci￳n primer orden 0.28 0.02 14.63 10.13
Edad ns ns ns ns
Total 100 69.24
MA
T verano -0.62 0.16 17.72 5.63
T oto￱o 0.95 0.36 27.14 8.63
P oto￱o 0.47 0.13 13.30 4.23
Auto-correlaci￳n primer orden 0.35 0.02 41.85 13.31
Edad ns ns ns ns
Total 100 31.80
TA
T oto￱o previo -2.67 0.41 64.33 44.41
T invierno 0.67 0.13 16.05 11.08
T verano -0.58 0.19 13.96 9.64
Auto-correlaci￳n primer orden 0.17 0.01 5.66 3.91
Edad ns ns ns ns
Total 100 69.04entre un 32 % y un 69 % de varianza (Fig. 4). El an￡lisis de los re-
siduos de los modelos de crecimiento muestra que tanto el efecto
de auto-correlaci￳n (Fig. 5a) como el efecto de la edad (Fig. 5b)
no est￡n correlacionados con la varianza no explicada.
En las poblaciones de P. nigra situadas a menor altitud (AR,
1100m, Fig. 6), los modelos de crecimiento predicen una dr￡stica
reducci￳n del crecimiento, llegando incluso a ser cero hacia el a￱o
2050 y, por tanto, esper￡ndose su virtual desaparici￳n. Sin em-
bargo, en el resto de poblaciones, las tendencias de crecimiento
predichas son similares a las actuales o ligeramente superiores en
el caso de PA. La poblaci￳n formada por individuos m￡s viejos (MA,
ver la edad media de los individuos en la Tabla 1), y la situada en
el l￭mite superior de distribuci￳n (TA), muestran los valores m￡s
bajos de crecimiento, sin embargo no presentan una mayor vulne-
rabilidad, comparadas con la situada a menor altitud, cuya tasa de
crecimiento en la segunda mitad del siglo XX era significativamente
superior (Fig. 6).
Discusión
Nuestros resultados confirman una tendencia de calentamiento
durante el siglo XX en la zona de estudio, as￭ como una mayor pro-
babilidad de per￭odos de sequ￭a extrema hacia el final del siglo XX.
Estas tendencias aparecen reforzadas en los modelos de cambio
clim￡tico considerados en este trabajo para el periodo 2011-2070
(Figs. 3a y 3b). Asimismo, se muestra como las relaciones entre
clima y crecimiento de Pinus nigra son heterogéneas a lo largo de
su rango altitudinal de distribuci￳n (Tabla 2; véase también G￳mez-
Aparicio et al. 2011; S￡nchez-Salguero et al. 2012c; Linares y T￭s-
car 2010, 2011; Mart￭nez-Vilalta et al. 2008; Lebourgeois 2000;
Fern￡ndez et al. 1996). El aumento de las temperaturas de invierno
podr￭a ampliar el per￭odo de crecimiento disponible (Wullschleger
et al. 2002; Boisvenue y Running 2006), sin embargo, una dismi-
nuci￳n simult￡nea en la disponibilidad h￭drica puede reducir el cre-
cimiento total, debido a la disminuci￳n en la tasa de fijaci￳n de
carbono que induce la sequ￭a (McDowell et al. 2010).
De forma general, se podr￭an esperar un mayor crecimiento en
aquellos sitios actualmente limitados por bajas temperaturas (es
decir, las poblaciones situadas a mayor altitud) como resultado del
calentamiento (Tardif et al. 2003; B￼ntgen et al. 2007). Sin em-
bargo, nuestros resultados no confirman esta hip￳tesis, ya que los
individuos situados a mayor altitud muestran una tendencia de cre-
cimiento descendente, como consecuencia de su correlaci￳n ne-
gativa con las temperaturas del oto￱o previo y de verano (Tabla 2).
También hay que se￱alar que los individuos muestreados en TA
presentan exposici￳n sur (S y SE), por lo que son zonas compara-
tivamente m￡s c￡lidas y m￡s secas que las de laderas con exposi-
ci￳n norte.
Los individuos muestreados en el l￭mite inferior de distribuci￳n
(AR, Tabla 1) mostraron correlaciones negativas entre crecimiento
y temperatura, por ejemplo, con el oto￱o del a￱o previo. Menor IAB
después de un oto￱o c￡lido sugieren una disminuci￳n en la acu-
mulaci￳n de carbohidratos (o un aumento del gasto respiratorio) y
la disminuci￳n del tama￱o de la zona del cambium, desarrollado
durante el oto￱o anterior (Richter et al. 1991; Fern￡ndez et al.
1996). En contraste con los individuos de P. nigra situados a menor
altitud, los individuos muestreados en la parte central del gradiente
(PA) muestran una correlaci￳n positiva con las temperaturas de in-
vierno y de oto￱o.
El aumento de la temperatura de verano incrementa el estrés
h￭drico y disminuye el crecimiento de P. nigra  a lo largo de todo su
rango de distribuci￳n. Esta respuesta también se ha observado en
otras especies. Por ejemplo, reducciones del crecimiento radial en
respuesta a la sequ￭a han sido identificadas por Eilmann et al.
(2006) en Pinus sylvestris. Por otra parte, aunque el crecimiento
secundario de P. sylvestris ha aumentado durante el siglo XX en
Catalu￱a (NE de Espa￱a), el incremento de las temperaturas tam-
bién ha afectado negativamente a los sitios m￡s secos (Mart￭nez-
Vilalta  et  al.  2008,  2012;  Fern￡ndez-Cancio  et  al.  2011;
G￳mez-Aparicio et al. 2011; Lloret 2012; S￡nchez-Salguero et al.
2012b, 2012c). El calentamiento clim￡tico y el estrés h￭drico severo
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Figura 6. Valores de crecimiento (incremento de área basal, IAB) observados (línea negra) y predichos por los diferentes modelos climáticos: ECHAM4A2,
línea verde; ECHAM4B2, línea azul; CGCM2A2, línea amarilla; CGCM2B2, línea roja. Las barras de error indican el error estándar.parecen ser las principales causas en la disminuci￳n del creci-
miento en los bosques de Abies alba cerca del l￭mite meridional de
la distribuci￳n de la especie (Camarero et al. 2011; Mac￭as et al.
2006) y también parece estar relacionado con una reducci￳n del
crecimiento en poblaciones de Abies pinsapo, P. nigra y Cedrus
atlantica del sur de Espa￱a y el norte de Marruecos, seg￺n diversos
estudios dendrocronol￳gicos (Linares et al. 2010; Allen et al. 2010;
Mart￭n-Benito et al. 2011; Linares y T￭scar, 2011).
Puesto que nuestro ￡rea de estudio ha sido hist￳ricamente ob-
jeto de una gesti￳n forestal bajo diferentes intensidades de ma-
nejo, por medio de métodos tales como los aclareos sucesivos
uniformes, es previsible que exista una interacci￳n entre la estruc-
tura de la masa forestal, las relaciones clima-crecimiento que
hemos modelado y la evoluci￳n que previsiblemente tendr￡n estas
poblaciones en el futuro (Camarero et al. 2011; G￳mez-Aparicio et
al. 2011; Lines et al. 2010; Mart￭n-Benito et al. 2010, 2011). En este
sentido, las masas situadas a mayor altitud (MA y TA) presentaron
los individuos m￡s viejos (Tabla 1). La edad de los individuos po-
dr￭a tener un papel fundamental en las diferencias de varianza ex-
plicada por el clima, los valores medios de IAB y las tendencias
en el crecimiento (Linares y T￭scar 2010; T￭scar 2002, 2007). Los
valores medios de IAB son menores en los ￡rboles m￡s viejos
(MA), y la varianza total explicada por el clima menor. Estos resul-
tados podr￭an deberse a cambios end￳genos, relacionados con la
edad, y que afectan a las relaciones h￭dricas y el balance de car-
bono del ￡rbol (Hunt et al. 1999). Tales cambios ontogenéticos
afectan a la xilogénesis (Rossi et al. 2008) y alteran las relaciones
clima-crecimiento (Carrer y Urbinati 2004). El aumento de tama￱o
y la complejidad estructural de los ￡rboles m￡s viejos elevan los
gastos de respiraci￳n de mantenimiento y disminuyen la eficiencia
h￭drica, lo que puede explicar una menor tasa de crecimiento y
bajas  correlaciones  clima-crecimiento  (véase  también  Ryan  y
Yoder 1997).
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